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Zadnji poskusi kažejo, da lahko obveščanje med rastlinami poteka tudi po skupnem 
mikoriznem spletu oz. skupnem miceliju v tleh. Je bolj učinkovito in neposredno kot 
signaliziranje po zraku. Proces sporazumevanja po skupnem miceliju lahko sproži 
obrambne mehanizme v rastlini proti več biotskim stresorjem, kot so rastlinojedi 
insekti, foliarne nekrotrofične glive in mehanske poškodbe. Po skupnem miceliju se 
prenašajo obrambni signali, ki jih sprožijo rastline, ki jih napadejo rastlinojedi ali so 
okužene s patogeni, do sosednjih rastlin, še preden so slednje napadene ali okužene. 
Obstajajo trije potencialni mehanizmi sporazumevanja med rastlinami po skupnem 
miceliju, najpogostejši pa je transport signalnih molekul po citoplazmi hif. Izvor 
signala je za zdaj še neznan. Ugotovili so, da se rastline, ki prejmejo signal, odzivajo s 
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1 UVOD  
 
Arbuskularne mikorizne (AM) glive so obligatorni koreninski simbionti rastlin, ki so 
prisotni v večini kopenskih ekosistemov. Arbuskularna mikoriza je simbioza med 
rastlinami in predstavniki poddebla gliv Glomeromycotina (Parniske, 2008; Spatafora in 
sod., 2016). Znotraj korenin rastline AM glive oblikujejo strukture, kot so arbuskuli in 
vezikli. Taka povezava se tvori med AM glivo in več kot 80% vseh kopenskih rastlinskih 
vrst (Lanfranco in sod., 2017). V mutualističnem odnosu gliva od gostiteljske rastline 
pridobiva ogljikove hidrate, rastlini pa posreduje mineralna hranila. Gledano širše, 
arbuskularna mikoriza pomembno prispeva k biogeokemičnemu kroženju fosforja in 
dušika ter vpliva na primarno produkcijo in talni ekosistem (Parniske, 2008). 
 
Za rastline so pozitivni učinki mikorizne simbioze različni. Glive izboljšujejo zalogo vode 
in mineralnih snovi (fosfor in dušik) v rastlini. Izboljšana absorpcija fosforja temelji na 
učinkovitejših mehanizmih sprejema (npr. boljši fosfatni transporterji v zunajkoreninskem 
miceliju) in povečanem volumnu tal, v katerem lahko gliva izkorišča fosfor. Zaradi 
aktivnih glivnih encimov (fosfataze), ki mobilizirajo fosfor v tleh, se poveča njegova 
dostopnost in zato je prenos fosfata preko glivnega micelija do rastline učinkovitejši. 
Podobno se izboljša tudi prehrana z dušikom in prehrana z nekaterimi mikroelementi (npr. 
cink) (Vodnik, 2012; Hodge in sod., 2010). Rastline v zameno za mineralna hranila glivo 
preskrbujejo s tudi do 20% vezanega ogljika (Parniske, 2008). Ostali pozitivni učinki 
mikorizne simbioze za rastlino so tudi boljša rast, povečana odpornost rastline na biotični 
in abiotični stres, kot npr. talni patogeni, herbivori, toksične snovi v tleh ter suša (Vodnik, 
2012). 
 
Mikorizne rastline se lahko povezujejo preko skupnega micelija oz. skupnega mikoriznega 
spleta (Souza, 2015). Skupni micelij naj bi bil pomemben za transport mineralov in ogljika 
med rastlinami. Transport sladkorjev je bil nedvoumno potrjen za povezavo avtotrofnih in 
nezelenih mikoriznih rastlin, njegov pomen pri povezavi dveh avtotrofnih rastlin pa ni do 
konca razjasnjen (Voets in sod., 2008). V zadnjem času so se pojavile domneve, da bi 
lahko skupni micelij omogočal komuniciranje med rastlinami. Dokazali so npr., da prenos 
signalnih molekul po hifah vpliva na preventivno obrambo neokužene oziroma še 
nenapadene rastline pred rastlinojedimi insekti in foliarnimi nekrotrofičnimi glivami 
(Johnson in Gilbert, 2014). Poleg tega so rastline sposobne tudi okrepljene obrambe v bolj 
oddaljenih, nenapadenih delih rastline. To omogoča varstvo rastline pred nadaljnjimi 
izbruhi (Song in sod., 2010). 
 
Namen diplomske naloge je predstaviti načine komuniciranja med rastlinami s pomočjo 
AM gliv. Cilji naloge so predstaviti: 
- arbuskularno mikorizo in arbuskularne mikorizne glive; 
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- signalne molekule, mehanizme signaliziranja med rastlinami s pomočjo AM gliv in 
metode proučevanja signaliziranja s pomočjo AM gliv; 
- posledice komuniciranja s pomočjo AM gliv; 
- hitrost širjenja signalov in razdalje širitve signalov med rastlinami; 





Izraz mikoriza prihaja iz grških besed mýkēs in rhiza, ki pomenita gliva in korenina, ter 
opisuje več povezav med njima. Različni tipi mikorize se pojavljajo v veliko okoljih. 
Njihov ekološki uspeh odraža visoko stopnjo raznolikosti endofitnih gliv na genetski in 
fiziološki ravni. Mikobionti so glive iz poddebla Glomeromycotina ter debel Ascomycota 
in Basidiomycota, ugotovljenih je bilo že okoli 6000 mikoriznih vrst, število pa se, zaradi 
odkrivanja in uporabe novih naprednih molekularnih tehnik, še povečuje (Bonfante in 
Anca, 2009; Spatafora in sod., 2016). Mikoriza je medvrstni odnos, v katerem imata oba 
partnerja korist, gre za mutualizem (Bonfante in Anca, 2009). V zameno za oskrbovanje z 
vodo in minerali, rastline poskrbijo za transport ogljikovih hidratov h glivam (Parniske, 
2008).  
 
Obstaja več tipov mikorize, ki jih v osnovi razdelimo na ektotrofno in endotrofno 
mikorizo. Med seboj se razlikujejo po anatomsko-morfoloških lastnostih, obsegu micelija 




Ektomikoriza je tip ektotrofne mikorize pri katerem gliva s svojimi hifami na površini 
korenine tvori plašč hif, med celicami primarne skorje, do endoderma, pa mrežo hif t.i. 
Hartigovo mrežo. Ta ne prodre v notranjost celic korenine rastlin, ampak se hife raztezajo 
samo po medceličnih prostorih. Hartigova mreža predstavlja območje, kjer poteka 
intenzivna izmenjava snovi med simbiontoma. Hife segajo tudi v okoliška tla 
(zunajkoreninski ali ekstramatrikalni micelij) in lahko izkoriščajo fosfor ter druga 
mineralna hranila še iz dodatnih volumnov tal. Največkrat se ta vrsta mikorize pojavlja pri 




Pri endotrofni mikorizi, t.j. endomikorizi, hife gliv prodrejo v notranjost koreninskih celic 
rastline. Med endotrofne tipe mikorize prištevamo arbuskularno mikorizo, erikoidno 
mikorizo, ki je značilna za vresovke, ter orhidejsko mikorizo, ki je značilna za 
kukavičevke. 
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Ob vraščanju hif v celico primarne koreninske skorje prihaja do penetracije celične stene, 
ne pa tudi plazmaleme. Celična stena se z rastjo in razraščanjem hif uvihava. Oblikuje se 
struktura, ki je mesto izmenjave snovi med simbiontoma (Vodnik, 2012). Pri arbuskularni 
mikorizi so te strukture arbuskuli (grmički). Razraslo hifo (arbuskul) obdaja 
periarbuskularna membrana. V njej in v membrani razrasle hife je veliko transportnih 
proteinov, ki sodelujejo pri premeščanju snovi med simbiontoma. Za delovanje simbioze, 
predvsem za mobilizacijo dodatnih mineralnih hranil, je zelo pomemben tudi 
zunajkoreninski micelij, ki lahko pri arbuskularni mikorizi preseže tudi 100 metrov hif na 
cm
3
 (Parniske, 2008). 
 
Arbuskularna mikoriza je tudi najbolj razširjena simbioza kopenskih organizmov (>90%) 
(Parniske, 2008). Te glive niso sposobne končati življenjskega kroga brez dobave 
ogljikovih hidratov od gostitelja (Redecker in Raab, 2006). Ko AM gliva prodre v 
korenino, se začne rast zunajkoreninskega micelija. Ta tvori spore, s katerimi se gliva 
razmnožuje in diferencira v hife z različnimi funkcijami (absorpcijske ali povezovalne 
hife). Spore so tudi edini del glive, s pomočjo katerih lahko določimo posamezne vrste gliv 
(Simard in Durall, 2004). Pri arbuskularni mikorizi sodelujejo tudi signalne molekule, ki 
potujejo med rastlinami enakih ali različnih rastlinskih vrst ter tudi rastline v različnih 
razvojnih fazah (Parniske, 2008; Bücking in sod., 2016). 
 
 
3 KOMUNIKACIJA MED RASTLINAMI S SKUPNIM MICELIJEM 
 
3.1 SPLOŠNO O SKUPNEM MICELIJU 
 
Večina tal je prepletena z obsežnim glivnim micelijem (Leake in sod., 2004). O skupnem 
miceliju lahko govorimo, ko sta dva ali več koreninskih sistemov povezani s hifami 
mikoriznih gliv (Finlay in Read, 1986), ki lahko vstopajo oziroma se s koreninskim 
sistemom rastlin povezujejo na več točkah. Kompleksnost skupnega micelija narašča z 
naraščajočim številom vrst gliv, pogostostjo povezav, številom rastlin znotraj ene vrste in 
številom različnih rastlinskih vrst. Na kompleksnost skupnega micelija vplivajo tudi 
povezave z drugimi talnimi organizmi, kot so deževniki, nematode in bakterije (Simard in 
Durall, 2004), lahko pa skupen mikorizni splet nekateri organizmi ovirajo npr. skakači in 
deževniki, ki se hranijo s hifami in sporami mikoriznih gliv (Finlay in Read, 1986). 
 
Proučevanje povezav preko skupnega micelija in njihovih učinkov na povezane rastline je 
težavno (glej podpoglavje 3.3.3). Prevladuje pa mnenje, da ima ta sistem pomembno 
ekološko vlogo (Barto in sod., 2012). Povezovanje rastlin s skupnim micelijem ima za 
rastline več ugodnih posledic. Omogoča transport signalov in spodbudi sproščanje 
obrambnih hlapnih snovi v sosednjih rastlinah (Slika 1a). Boljša kot je povezava in hitrejši 
kot so signali, boljše je obveščanje o napadih škodljivcev ali bolezni in hitrejši so tudi 
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odzivi zdravih rastlin (Thirkell in sod., 2017). Tla v okolici korenin rastlin, kjer je 
prepleten micelij, zadržujejo več vode (Finlay, 2008) in organskega ogljika ter imajo večjo 
stabilnost agregatov (manj erozije) (Slika 1b). Skupen micelij med rastlinami pa lahko 
lajša tudi vnos rastlinskih mineralnih hranil (npr. P, N) in zmanjša asimilacijo težkih kovin 
(npr. Cu, As, Cr) (Slika 1c) (Thirkell in sod., 2017). 
 
 
Slika 1: Vloga skupnega micelija mikoriznih gliv v ekosistemu. a) Skupen micelij prenaša signale do 
sosednjih zdravih rastlin, da se sproščajo hlapne organske molekule, ki privabljajo parazitoidne ose (modre 
puščice) in odganjajo uši (rumene puščice). Rdeče puščice sprožijo sistemsko rezistenco rastline. b) Prednosti 
skupnega micelija v ekosistemu (razlaga v legendi). c) Prisotnost AM gliv poveča vnos mineralnih hranil 
(rumena puščica) in zmanjša vnos težkih kovin v rastlino, fotosintetski ogljik pa rastlina posreduje AM glivi 
(modra puščica) (Thirkell in sod., 2017: 923).  
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3.2 PRENOS OGLJIKOVIH SNOVI IN VODE 
 
Študija molekularnih in morfoloških lastnosti gliv dokazuje, da lahko glive povezujejo več 
rastlinskih vrst in da lahko hife, ki izvirajo iz ene rastline, kolonizirajo korenine sosednjih 
rastlin in tvorijo skupen micelij (Simard in Durall, 2004). Med-rastlinski prenos snovi 
lahko poteka direktno skozi intakten skupen mikorizni splet (McKendrick in sod., 2000; 
Wu in sod., 2001) ali pa preko fragmentov skupnega micelija ob pomoči talnih organizmov 
(Tuffen in sod., 2002). Možen je tudi prenos preko tal. Ko je ogljik sproščen v tla ali uhaja 
v območje hif, lahko do njega dostopajo druge mikorizne glive (Simard in Durall, 2004). 
 
V prvih raziskavah prenosa ogljikovih snovi med rastlinami po AM glivi so uporabili 
14
C 
radioaktivni izotop za dokazovanje prenosa ogljika med rastlinami, niso pa mogli izmeriti 
dejanske količine prenesenega ogljika (Hirrel in Gerdemann, 1979). V kasnejših študijah 
pa so Watkins in sod. (1996) transport proučevali s stabilnim izotopom 13C, da bi ugotovili, 
koliko ogljika se prenese med C3 (Plantago lanceolata L.) in C4 (Cynodon dactylon L. 
Pers.) rastlinami in koliko ga pri tem ostane v glivah. Polovici C3 rastlin so količino 
izotopa umetno spreminjali, med rastlinami pa so bile tudi različne mrežne pregrade, da bi 
razlikovali prenos po skupnem miceliju in prenos preko tal. Ugotovili so, da je običajno od 
0 do 10% ogljika v koreninah rastline pridobljenega iz druge rastline. Najdene so bile tudi 
nekatere izjeme, kjer so izmerili tudi do 40% ogljika dobljenega iz drugih rastlin. Smer 
rasti glive ni vplivala na smer prenosa ogljika, prav tako ni nanj vplivala koncentracija CO2 
v zraku, kjer so bile rastline vzgojene (Robinson in Fitter, 1999). 
 
S skupnim micelijem povezane različne vrste rastlin svoje fotosintetske produkte 
posredujejo svojim glivnim partnerjem, ti pa rastlinam v zameno posredujejo mineralne 
snovi (P, N). V študiji Walder in sod. (2012) so proučevali, ali prihaja do izmenjave 
omenjenih mineralnih hranil ter ogljikovih hidratov tudi med z mikorizo povezanima 
rastlinama. S skupnim micelijem povezani sta bili rastlina navadnega lana (Linum 
usitatissimum, C3 rastlina) in sirek (Sorghum bicolor, C4 rastlina), za kateri je zaradi 




C). To je omogočilo, da so ugotovili, koliko ogljika obeh rastlin se nalaga v skupnem 
miceliju. Vzporedno so spremljali tudi, koliko fosforja in dušika so rastline pridobile od 
glive preko skupnega micelija. Ugotovljena je bila močna asimetričnost (Slika 2), ki je 
odvisna tudi od vrste glive. Lan je namreč vložil malo ogljika, pridobil pa do 94% dušika 
in fosforja, kar je zelo izboljšalo njegovo rast. Sosednji sirek pa je vložil velike količine 
ogljika in pridobil zelo malo dušika ter fosforja, kar pa ni imelo velikega vpliva na njegovo 
rast. Celotna proizvodnja biomase v mešani kulturi je po meritvah presegla povprečno 
proizvodnjo biomase dveh monokultur, zato lahko skupen micelij prispeva k večji 
produktivnosti lahko pa tudi k večjemu varstvu rastlin, kar se kaže predvsem pri mešani 
setvi (glej poglavje 6) (Walder in sod., 2012). 
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Slika 2: Prikaz mešanega posevka, ki je povezan s skupnim micelijem. Rastline absorbirajo P in N, glive pa 
porabljajo C (Walder in sod., 2012: 794). 
 
Mikorizne glive imajo pomembno vlogo tudi pri transportu vode iz tal v rastlino. Dokazali 
so, da se voda prenaša tudi med več rastlinami s pomočjo skupnega micelija. To so 
ugotovili s sledenjem fluorescentnih barvil in izotopskih sledilcev v vodi, ki je potovala iz 




Že več kot 30 let je znano, da rastline komunicirajo s sproščanjem zračnih signalov za 
zaščito pred škodljivci (Baldwin in Schultz, 1983). V zadnjem času pa so zbrali še veliko 
prepričljivih dokazov zračne komunikacije med rastlinami, tako v laboratoriju kot v naravi 
(Karban, 2008). Dokazali so, da so signali, ki omogočajo komunikacijo med rastlinami, 
hlapne snovi, ki jih oddajajo poškodovane oziroma okužene rastline. Na primeru rastlin 
paradižnika, ki so bile v zaprtem prostoru, vsaka v svoji lončeni posodi in zato ne v 
neposrednem fizičnem stiku, so preučevali hlapne snovi sproščene v zrak (Farmer in Ryan, 
1990). 
 
Pri rastlinah, kjer signaliziranje poteka po skupnem miceliju, pa so zaznali npr. hormon 
jasmonske kisline (JA) in salicilne kisline, ki so ju nato povezali z med-rastlinskim 
signaliziranjem s pomočjo SMS in odzivom rastline na rastlinojede insekte (Song in sod., 
2014). 
 
Pintar A. Komunikacija med rastlinami s pomočjo arbuskularnih mikoriznih gliv.  
 Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Oddelek za agronomijo, 2018 
  
    
7 
 
Rastline sicer s talnimi organizmi in sobivajočimi rastlinami komunicirajo tudi s 
sproščanjem snovi neposredno v rizosfero. Sestavine koreninskega izločka (eksudata) 
imajo številne vloge, še zlasti v prehrani rastlin in v biotskih interakcijah med rastlinskimi 
koreninami in talnimi organizmi (Bertin in sod., 2003; Walker in sod., 2003; Haichar in 
sod., 2014; Zhang in sod., 2015). Glede na velikost, lahko te molekule razdelimo v dve 
skupini: molekule z majhno molekulsko maso (amino kisline, organske kisline, sladkorji, 
fenoli in drugi sekundarni metaboliti) in molekule z veliko molekulsko maso (polisaharidi 
in proteini) (Walker in sod., 2003; Haichar in sod., 2014). Ob sproščanju v rizosfero lahko 
nekatere od teh molekul negativno vplivajo (fitotoksini, alelopatija, sprožijo interakcijo s 
parazistkimi rastlinami) ali pozitivno vplivajo (odpornost proti rastlinojedim insektom in 
zaznavanje korenin) na sosednje rastline. Na rast rastlin lahko vplivajo tudi neposredno 
(proizvodnja fitotoksinov) ali posredno (sprememba kemije tal, mikrobne združbe in 
razpoložljivosti hranil) (Inderjit in Weiner, 2001; Weston in sod., 2012; Zeng, 2014). 
Dokazano je torej, da so korenine sposobne sintetizirati in sprostiti hlapne spojine v 
rizosfero, kjer se nato tudi v tleh pojavljajo interakcije z njimi (Wenke in sod., 2010; 
Peñuelas in sod., 2014). 
 
Ideja, da bi preko skupnega micelija pošiljali signale med rastlinami, se je pojavila v 
zadnjih letih. Potrdili so jo v več raziskavah (Song in sod., 2010; Babikova in sod., 2013a; 
Song in sod., 2014; Gilbert in Johnson, 2017). 
 
3.3.1 Mehanizmi signaliziranja med rastlinami preko skupnega micelija 
 
Obstajajo trije potencialni mehanizmi, preko katerih bi lahko med rastlinami, povezanimi s 
skupnim mikoriznim spletom, potekalo sporazumevanje: i) transport molekul v tankem 
sloju tekočine (filmu) na zunanji površini hif s pomočjo kapilarnosti ali mikrobov; ii) 
transport signalnih molekul po  citoplazmi hif ali iii) prenos električnih signalov po 
miceliju (Johnson in Gilbert, 2014). 
 
Transport molekul v tankem sloju tekočine (filmu) je za transport na dolge razdalje 
verjetno manj pomemben, ker je učinkovitost interakcije hif gliv z delčki tal omejena. Zato 
je drugi mehanizem (transport signalnih molekul po citoplazmi hif) verjetnejši za razlago 
sporazumevanja preko skupnega micelija. Večje zanimanje pa vzbujajo molekule vpletene 
v mehanizme transporta in ne toliko mehanizmi sami. Nekaj je že znanih transportnih 
molekul v hifah AM gliv (lipidi, kot so triacilgliceroli (Bago in sod., 2002), fosfatni 
transporterji in amino kisline (Jin in sod., 2005)) ali pa spojine, ki jih izzovejo oziroma 
proizvajajo signali med rastlino in mikorizno glivo (Nadal in Paszkowski, 2013). Ni še 
znano, ali so signalne molekule specifične za točno določene vrste rastlinojedih insektov in 
foliarnih gliv ali pa celo za določene tipe poškodb (npr. sesanje, žvečenje) (Johnson in 
Gilbert, 2014). 
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3.3.2 Primeri signaliziranja preko skupnega micelija 
 
Več poskusov dokazuje pomen skupnega micelija za komunikacijo med rastlinami. Skupen 
micelij naj bi lajšal obrambo rastlin pred herbivori (Babikova in sod., 2013a, 2013b; Song 
in sod., 2014) in foliarnimi nekrotrofičnimi glivami z med-rastlinskim signaliziranjem 
(Slika 3) (Song in sod., 2010). 
 
Prvi primer komunikacije med rastlinami preko skupnega micelija je bil prikazan pri 
obrambi rastline proti herbivorom. V poskusu so listne uši  najprej dodali na rastlino boba 
(Vicia faba L.), ki je začela iz svojih listov sproščati metilni ester salicilne kisline 
(Babikova in sod., 2013a). To je rastlinski obrambni hormon, pomemben pri sistemski 
rezistenci rastline, ki se pojavi po prvem napadu škodljivca in tako postane rastlina v celoti 
rezistentna na nadaljnje napade tega ali celo drugih škodljivcev (Hopkins in Hüner, 2009). 
Salicilna kislina je bila odbijajoča za uši, privlačna pa za parazitne ose, ki so naravni 
sovražnik uši. Če nenapadena rastlina dobi signal metil salicilata po zraku, se lahko odzove 
z obrambo. V poskusih, kjer so preprečili signalizacijo po zraku so ugotovili, da se lahko 
nenapadena rastlina odzove z obrambo (sinteza hlapnih organskih spojin), tudi če dobi 
signal po skupnem miceliju. Hlapne organske spojine so imele identičen učinek na uši in 
vedenje parazita. Če nenapadena sosednja rastlina ni bila povezana s skupnim micelijem  
prvo-napadene rastline, ni proizvajala ušem odbijajočih in parazitom privlačnih hlapnih 
organskih spojin (Babikova in sod., 2013a). 
 
V primeru napada rastline paradižnika z gosenico vrste Spodoptera litura se je pokazalo, 
da lahko gosenice na rastlini paradižnika sprožijo obrambne gene tudi na sosednji 
nenapadeni rastlini, če sta povezani s skupnim micelijem. Rastlina se je lahko na signal, 
dobljen po skupnem miceliju, odzvala le, če je lahko sintetizirala JA. Pri mutantih, 
okvarjeni v sintezi tega hormona, omenjenega odziva ni bilo (Song in sod., 2014). 
 
Niso pa samo rastlinojedi insekti tisti, ki spodbujajo obrambo v sosednjih nenapadenih 
rastlinah. Tudi pri napadu gliv (infekcija paradižnika z nekrotrofično glivo Alternaria 
solani) so pokazali, da poteka komunikacija med napadeno in nenapadeno rastlino po 
skupnem miceliju (Song in sod., 2010). 
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Slika 3: Med-rastlinsko signaliziranje. Leva rastlina je okužena z ušmi ali gosenicami ali nekrotrofičnimi 
glivami in je preko skupnega micelija povezana s sosednjo neokuženo rastlino. Neokužena rastlina (desna) 
prejme signale preko skupnega micelija (trije mehanizmi) ali po zraku. Na prejete signale jasmonske in 
salicilne kisline odgovori s sproščanjem obrambnih hlapnih organskih spojin (npr. z metil salicilatom, ki 
odganja uši) (Johnson in Gilbert, 2014: 1449). 
 
Poleg prenosa opozorilnih signalov proti škodljivcem preko skupnega micelija med 
rastlino in AM glivo, je to komuniciranje možno tudi med rastlinami povezanimi z 
ektotrofnimi mikoriznimi glivami. Poleg tega so signali potovali med različnimi 
rastlinskimi vrstami in dokazali signaliziranje preko skupnega micelija, v odgovor 
mehanskim (ročnim) poškodbam in poškodbam zaradi  herbivorov (Song in sod., 2015). 
 
Proces signaliziranja po skupnem miceliju torej aktivira rastlinsko obrambo proti več 
biotskim stresorjem (Cameron in sod., 2013). 
 
3.3.3 Metode proučevanja signalizacije po skupnem miceliju 
 
Proučevanje signalizacije po skupnem miceliju je zahtevno, saj moramo zagotoviti 
kontrolo več dejavnikov. Ena pomembnejših zahtev je, da so bile rastline v poskusu med 
seboj povezane z istim micelijem. To so lahko dokazali s pomočjo analize genskih 
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markerjev glive in korenin rastline, s čimer so lahko identificirali iste genotipe in 
predvideli ali so rastline res povezuje ena gliva. Kljub analizi genskih markerjev v glivi in 
rastlini pa tega ne morejo popolnoma zagotoviti (Beiler in sod., 2010). Prav tako ni 
mogoče zgolj primerjati mikoriznih in nemikoriznih rastlin, saj lahko mikorizne rastline 
vplivajo na signalne poti, kar povzroči spremembe v količini in tipu hlapnih organskih 
spojin, ki se sproščajo iz listov rastline (Babikova in sod., 2014a; Babikova in sod., 2014b; 
Fontana in sod., 2009; Pozo in Azcón-Aguilar, 2007). To lahko tudi drastično vpliva na 
zdravje rastlin, kar povzroči spremembo v privlačnosti rastline za herbivore. Poleg tega 
različne vrste rastlin proizvajajo različne hlapne organske spojine, ki različno vplivajo na 
prejemne rastline. Potrebno je tudi nadzorovati sproščanje eksudatov iz korenin rastlin in iz 
hif gliv ter difuzijo signalnih molekul skozi tla (Gilbert in Johnson, 2017). 
 
V primeru napada biotrofne glive Alternaria solani na rastlini paradižnika, so primerjali z 
micelijem povezane in nepovezane rastline paradižnika. Da bi povezavo preprečili, so 
uporabili vodoodporno membrano med okuženo rastlino in neokuženo rastlino, da bi 
popolnoma preprečili difuzijo, ali pa bi bilo rezultate potrebno vrednotiti glede na odzive 
nemikoriznih rastlin (okuženih in neokuženih). V sosednjih, neokuženih rastlinah, so se po 
prenosu signala prek skupnega micelija izrazili geni, povezani s potmi salicilne kisline in 
JA. Ti branijo pred nekrotrofičnimi glivami in rastlinojedimi insekti (Song in sod., 2010). 
Pokazali so se torej pomembni rezultati obrambe pred boleznijo in aktivnost obrambnih 
mehanizmov v sosednjih neokuženih rastlinah paradižnika (Gilbert in Johnson, 2017). 
 
Pojavilo pa se je tudi nekaj problemov v metodologiji ravno pri poskusu Song in sod. 
(2010). Z uporabo vodoodporne membrane med mikorizno povezanimi in nemikorizno 
povezanimi neokuženimi in okuženimi rastlinami niso zagotovili popolne kontrole molekul 
sproščenih iz hif v tla. Razvoj ekstraradikalnega, t.j. zunajkoreninskega micelija lahko 
poveča površino absorpcijskega tkiva v primerjavi s koreninami nemikoriznih rastlin, zato 
so te v absorpciji slabše. Problemi bi se lahko odpravili z uporabo vrtljive in statične 
mreže, ki nadzoruje razvoj skupnega micelija, ampak še vedno dovoljuje difuzijo (Johnson 
in sod., 2001; Babikova in sod., 2013a). 
 
Poskus Babikove in sod. (2013a) je slikovno prikazan na spodnji sliki (Slika 4). Na sredini 
je bila prvo-napadena rastlina naseljena z ušmi in okoli nje štiri nenapadene/zdrave 
rastline. Med vsemi rastlinami razen zgoraj leve je bila vzpostavljena mikoriza. 
Nekolonizirana rastlina je imela okoli korenin 0,5 µm mrežo, ki je preprečevala kontakt hif 
in drugih korenin rastlin. Desna zgornja rastlina, je bila na začetku povezana z ostalimi 
tremi mikoriznimi rastlinami, a je bila ta povezava po dodatku uši na prvo-napadeno 
rastlino nato prekinjena z vrtenjem 40 µm mreže. Preostali dve rastlini pa sta tvorili skupen 
micelij, ena z nevrtljivo 40 µm mrežo, ki je dovoljevala samo kontakt z glivo in ena brez 
kakršne koli prepreke, kjer je bila mogoča tako povezava z glivo kot s koreninami rastline. 
Nadzemni deli vseh rastlin so bili prekriti s plastičnimi vrečkami, takoj po dodatku uši na 
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Slika 4: Slikovni prikaz poskusa v primeru napada z ušmi (Babikova in sod., 2013a: 836). 
 
 
96 ur po okužbi donorske rastline z ušmi so izvedli zbiranje hlapov. Ta čas je določen na 
osnovi izločanja obrambnih genov, ki so se pojavili po 2-3 dnevih po napadu uši (De Vos 
in sod., 2005). Rastlinske poganjke so zaprli v polietilen tereftalat (PET) vrečke, zagrete na 
180°C za vsaj 2 uri pred uporabo, ki so bile okoli stebel pritrjene z uporabo 
politetrafluoroetilena (PTFE). Zrak so očistili s prehodom skozi aktivni ogljeni filter, od 
koder ga je črpalka prenesla v vrečo skozi vstopno odprtino iz PTFE cevi na 60 mL/min. 
Hlape so zbirali z uporabo pred-kondicionirane (diklorometan) steklene epruvete, ki 
vsebujejo Porapak Q (50 mg) in je vstavljena v zbiralna vrata na vrhu vreče. Skozi te cevi 
so črpali zrak pri 400 mL/min. S tem so zagotovili, da nefiltriran zrak od zunaj ni 
upoštevan v zbirni vreči in da so preprečili komunikacijo med rastlinami, tako da so bile 
ugotovitve rezultat samo podzemnega in ne tudi nadzemnega sporazumevanja. Izolirane 
hlapne snovi so vzorčili iz rastlin, ki so bile izpostavljene različnim dejavnikom. To je 
omogočilo natančno oceno odziva na žuželke v nadaljnjih bioloških raziskavah. Odmerke, 
uporabljene pri bioloških testih, so prilagodili tako, da so bili ekološko pomembni glede 
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količine v ekvivalentih rastlinah v času trajanja biološke analize (Babikova in sod., 2013a). 
V primeru, ko so vzeli vzorce hlapnih organskih snovi iz neokužene rastline povezane z 
okuženo rastlino po skupnem miceliju, so bili ti odbijajoči za uši, kljub temu, da so bile 
rastline povezane le preko korenin. Krilate ose pa so dale obraten odziv in so jih vzorci 
hlapnih organskih snovi iz okuženih rastlin privlačili. Prisotnost in odsotnost hifnih 




4 POSLEDICE MED-RASTLINSKEGA KOMUNICIRANJA PREKO HIF 
 
Med-rastlinsko komuniciranje preko skupnega micelija predstavlja bolj učinkovito in 
usmerjeno obrambo rastlin v primerjavi s signaliziranjem po zraku, saj lahko signali 
potujejo na večje razdalje in so omejeni le z dolžino skupnega micelija, ki je lahko pri 
nekaterih vrstah gliv ogromno. Pomembno je tudi, da so lahko signali usmerjeni do točno 
določenih rastlin, pri čemer niso podvrženi učinkom vetra, ki bi signale preko zraka lahko 
tudi razredčil (Johnson in Gilbert, 2014). 
 
Ker so škodljivec-rastlina-gliva tri delni sistem, je povezava med njimi pomembna tudi pri 
načinu komunikacije med povezanimi rastlinami. Johnson in Gilbert (2014) sta se v 
raziskavi osredotočila na to, ali signal deluje na eno vrsto rastline ali na več rastlinskih 
vrst. Če je rastlina napadena s specifično vrsto uši in je po skupnem miceliju do 
nenapadenih rastlin poslan splošen opozorilni signal za škodljivca, zdrave rastline drugih 
vrst ne bodo zaznale signala. Če pa je zdrava rastlina enake vrste kot napadena, ji bo 
opozorilni signal preko skupnega micelija koristil (če se predvideva, da jo tudi lahko 
napade ista vrsta uši). V okolju s pestro vrstno sestavo rastlin, kjer se škodljivci 
specializirajo na eno vrsto je močnejši selektivni pritisk za razvoj signalov specifičnih za 
eno rastlinsko vrsto. Obratno pa je v okolju z eno rastlinsko vrsto oziroma kjer so 
škodljivci generalisti (prehranjevanje na več rastlinskih vrstah) in bi splošni signali koristili 
tako rastlinam kot glivam (Slika 5).  
 
 
Slika 5: Prikaz hipotetičnih odnosov med rastlinskimi vrstami (Johnson in Gilbert, 2014: 1451). 
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Slika 6 prikazuje, kakšna je korist signalizacije po skupnem miceliju za rastline, ki so 
prejele signal o škodljivcu, če je ta specialist ali generalist in je rastlinska združba različno 
bogata z vrstami. Barve linij na grafu predstavljajo specifičnost odnosa herbivor-rastlina. 
Herbivor se hrani samo na eni vrsti (modra), hrani se na petih vrstah (rdeča), ali pa se hrani 
na desetih različnih rastlinskih vrstah (zelena). Krivulje so bile dobljene s stopnjo 
specifičnosti odnosa herbivor-rastlina in številom rastlinskih vrst prisotnih v okolju. Model 
predvideva enakomerno rast vseh rastlinskih vrst v skupnem miceliju in da signal ni 
specifičen za določeno vrsto (Johnson in Gilbert, 2014). Graf nam torej pove, da je 
verjetnost koristi signala večja pri manjšem številu rastlinskih vrst v okolju, kjer se 
škodljivec hrani na več rastlinskih vrstah. Pri večjem številu rastlinskih vrst in večji 
specifičnosti škodljivca pa je verjetnost, da bo opozorilni signal koristen, manjša. 
 
 
Slika 6: Graf prikazuje verjetnost, da ima katerakoli vrsta korist od odziva na signal preko skupnega micelija 




5 HITROST ŠIRJENJA SIGNALOV IN RAZDALJE ŠIRITVE SIGNALOV 
 
Učinkovitost komuniciranja med rastlinami je odvisna od tega, ali je prenos signalov od 
okuženih rastlin na zdrave rastline in nato odziv slednjih dovolj hiter, da uspešno zatre 
rastlinojede insekte, preden so ti sposobni okužiti še zdrave rastline (Gilbert in Johnson, 
2017). 
 
V že omenjenem poskusu Babikove in sod. (2013a) se je štiri dni po okužbi z ušmi 
aktivirala kemična obramba v neokuženih sosednjih rastlinah, tako da so postale 
neprivlačne za uši, privlačne pa za sovražnike uši (parazitne ose). Prednost v obrambi 
sosednjih rastlin se poveča, če je signal dovolj hiter, da se odzovejo s sproščanjem hlapnih 
organskih snovi še pred napadom uši. 
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Ugotoviti je potrebno, kako učinkovito je med-rastlinsko signaliziranje pri  zmanjševanju 
vpliva herbivorov na mikorizne rastline in glive, ter izvedeti, kako daleč segajo vplivi teh 
učinkov. Raziskave o skupnem miceliju in signaliziranju ter o mineralnem transportu, so 
izvajali v zelo poenostavljenih laboratorijskih razmerah. Da bi ugotovili učinkovitost med-
rastlinskega signaliziranja, so morali testirati vplive le-tega na zdravje škodljivcev, rastlin 
in gliv. Izvajali so tudi poljske poskuse. Raziskave so pokazale, da se lahko prejemna 
rastlina na signal od napadene rastline po skupnem miceliju, odzove že od 48 do 100 urah 
(Slika 7). Pokazal se je upad v moči signala v času. Ni pa znano, kakšen je čas, po katerem 




Slika 7: Hitrost odziva nenapadene rastline, ki je s skupnim micelijem povezana s sosednjo okuženo rastlino 
(okužena z različnimi škodljivci ali mehansko poškodovana) (Gilbert in Johnson, 2017: 90). 
 
Poleg hitrosti signala po skupnem miceliju in času odziva rastline na ta signal je 
pomembna tudi razdalja širjenja signalov in na koliko prejemnih (zdravih) rastlin signal 
vpliva. Poskusi, v katerih proučujejo ta dva parametra se še izvajajo. Song in sod. (2010) in 
Babikova in sod. (2013a) sicer poročajo, da je razdalja širjenja signalov tudi več kot 15 oz. 
20 cm. Razdalja je odvisno od narave signala, npr. katera spojina se prenaša, saj obstajajo 
fizične ovire glede na dolžino hif (te so lahko podobne termodinamičnim zakonom tekočin, 
ki se gibljejo skozi hife), do koder še lahko potujejo. Na območju približno 20 cm od 
rastlinskih korenin se torej še kaže vpliv signalov, tako da se zmanjša gostota rastlinojedih 
insektov po lokalnih merilih. Vsaka naslednja rastlina izmed vseh rastlin povezanih s 
skupnim micelijem bi lahko na nek način okrepila signale, da bi učinkoviteje potovali do 
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6 S POMOČJO SKUPNEGA MICELIJA DO ZAŠČITE KMETIJSKEGA 
PRIDELKA 
 
Glede na dejstvo, da se rastline opozarjajo med seboj s pomočjo skupnega micelija in ker 
je ekološki in evolucijski pomen rastlin velik, bi to lahko pripomoglo k izkoriščanju 
signalnega sporazumevanja rastlin za pomoč pri nadzorovanju škodljivcev in patogenov na 
poljščinah. Pesticidi so sicer v celotnem 20. stoletju zelo pomagali povečati pridelke 
(Pretty, 2008; Weisenburger, 1993), vedno bolj pa se išče alternativa za trajnostne načine 
ohranjanja in izboljšanja varnosti preskrbe s hrano. V Evropski uniji so umaknili že okoli 
80% ocenjenih snovi, število teh pa še raste zaradi vse večjega prepoznavanja negativnih 
vidikov uporabe pesticidov. Nekateri negativni vidiki so: negativen vpliv na človekovo 
zdravje (Karabelas in sod., 2009), onesnaževanje okolja (Pretty, 2008), ogrožanje/zatiranje 
nekaterih koristnih členonožcev, kot so opraševalci in naravni sovražniki škodljivcev 
(Campbell in sod., 2000; Crane in sod., 2006) in razvoj odpornosti škodljivcev na mnoge 
pesticide pridobljena zaradi množične uporabe le-teh (Bjørnlund in sod., 2000; Pimentel in 
sod., 1991). 
 
Da bi spodbudili bolj trajnostno upravljanje s pridelki, je vse več raziskav na temo 
integriranega varstva rastlin pred škodljivci. Eden od načinov kmetovanja, ki bi lahko v 
praksi zmanjšal škodljivce in bolezni ter posledično tudi izgube pridelka, je setev mešanih 
oziroma vmesnih posevkov. To je dejavnost, kjer se dve ali več vrst poljščin vzgoji skupaj 
in se podpirajo v rasti ter z obveščanjem preprečujejo napad škodljivcev in okužbe s 
povzročitelji bolezni (Kocjan Ačko, 2011). Babikova in sod. (2013a, 2013b) so bili prvi, ki 
so predlagali, da bi skupen mikorizni splet uporabili pri varstvu rastlin. Glavni pogoj so 
mikorizno povezane poljščine, da se pridelki na ta način med seboj zaščitijo. Ker pa 
globoko oranje in druge oblike rahljanja tal uničijo glivne mreže (hife), bi ta vrsta zatiranja 
škodljivcev delovala le pri minimalni obdelavi ali sploh nobeni obdelavi (trajnice). Razvoj 
mikorize je omejen, tudi če je v tleh veliko mineralnih hranil. Prav tako je pomembno 
znanje o tem, katere vrste rastlin lahko pošiljajo ali sprejemajo signale, kako daleč lahko 
signali potujejo in na  katere vrste poljskih rastlin delujejo. Ideja je ''žrtvovati'' rastlino med 
poljščinami, ki jo moramo kontrolirano okužiti oziroma kontrolirano mehansko 
poškodovati in na tak način aktivirati signale za zaščito preostalega pridelka. Za to bi bilo 
potrebno opredeliti, kakšen je sploh odziv na take signale, v primeru če s takim načinom 
omejimo donos pridelka. Poleg tega bi bilo treba nadzorovati časovni interval, od trenutka 
ko se signal prenese iz okužene rastline do odziva zdrave rastline. Ta časovni interval mora 
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Teoretično je signaliziranje po skupnem miceliju med rastlinami zelo preprosto, v praksi 
pa so poskusi komuniciranja bolj zahtevni. Potreben je namreč ogromen nadzor nad 
potencialno motečimi dejavniki. Kljub vsem izzivom, pa so do danes uspeli dokazati, da 
skupen micelij res služi za prenos signalov, ki sprožijo odziv pri prejemni rastlini. 
Raziskave so pokazale, da se rastlina odzove na signale tako herbivorov (sesalci, žvečilci) 
in glivnih patogenov, kot tudi na ročne ali mehanske poškodbe. Več rastlin kot je 
povezanih s skupnim micelijem, daljša je veriga komuniciranja in več rastlin je 
preventivno obveščenih o morebitnem napadu škodljivca ali okužbi patogena. Poiskati bi 
bilo potrebno način, kako natančno izmeriti hitrost prenosa signala, da ima prejemna 
rastlina dovolj časa za odziv, preden škodljivec ali patogen naredi škodo. 
 
Tla so zelo kompleksen in pomemben del okolja. Glavno vlogo v tleh imajo različni živi 
organizmi, med katerimi mikorizne glive, ki s hifami povezujejo korenine rastlin, 
predstavljajo le majhen delček celotne biodiverzitete tal. V kmetijstvu lahko izkoristimo 
različne funkcije micelija. Zaradi prepletenosti v tleh pozitivno vpliva na zadrževanje vode 
in organskega ogljika, tla pa imajo tudi večjo stabilnost. Micelij je še posebej uporaben, če 
povezuje več rastlin in po skupnem miceliju prenaša obrambne molekule. To bi lahko 
izkoriščali za zmanjšanje ali pa celo kot alternativo uporabe pesticidov. S tem bi 
pripomogli k trajnostnemu razvoju kmetijstva in izboljšali ali ohranili varnost preskrbe s 
hrano. Nadaljnje raziskave bi bilo potrebno usmeriti v način obdelave in gnojenje tal, 
katerih rezultati bi omogočali normalne funkcije skupnega micelija in ohranjali tudi vse 
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